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植物 2C类蛋白磷酸酶及其在逆境信号转导中的作用
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摘要:2C 类蛋白磷酸酶(PP2C)是一类丝氨酸 /苏氨酸残基蛋白磷酸酶，以单体酶的形式广泛存在于生物体中，参与

多种信号途径。大量研究表明，植物 PP2C 负调控 ABA 信号转导途径及多种逆境胁迫转导途径。本文对高等植物
PP2C 的分类及其对多种逆境信号转导途径的调控功能研究进行了综述与展望。
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PP2C-type protein phosphatases belong to a family of Ser-Thr protein phosphatases. They are kinds
of monomeric enzymes that present in both prokaryotes and eukaryotes. Evidences indicated that PP2C
was involved in the negative regulation of ABA signaling and several other stress signaling pathways.
Category and the recent progress of PP2C in the regulation of stress signaling transduction pathway in
plants were briefly summarized in this paper.
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由蛋白激酶 ( protein kinase ) 和蛋白磷酸酶
(protein phosphatase)催化的可逆磷酸化反应是细胞
信号转导的重要组成部分，蛋白激酶和蛋白磷酸酶

催化蛋白质磷酸化与去磷酸化，这一过程几乎涉及

所有的生理及病理过程，如糖代谢、光合作用、细胞
的生长发育、基因表达等，在细胞信号转导过程中发
挥着重要的调控作用。有关蛋白激酶方面的研究及
其成果报道较多，而蛋白磷酸酶方面的研究相对滞

后，随着分子生物学研究技术手段的不断成熟与完

善，人们对蛋白磷酸酶的认识也不断向深度和广度

发展。

1 蛋白磷酸酶的分类

真核生物中的蛋白磷酸酶按照其作用底物特异

性可分为两大类:丝氨酸 /苏氨酸蛋白磷酸酶类
(PSPs)和酪氨酸蛋白磷酸酶类(PTPs)。丝氨酸 /苏
氨酸蛋白磷酸酶又主要分为 PP1 和 PP2 两类。PP1

主要作用于磷酸酶激酶的 β 亚单位，对哺乳动物磷
酸化酶激酶亚基的去磷酸化活力较高，受内源蛋白

抑制物 I--1、I--2 ( inhibltor--1、2)的抑制［1］。PP2 对

磷酸化酶激酶 α 亚基的活力较高，且不受 I--1、I--2

的抑制，PP2 的催化亚基可单独存在不需要与固定
的调节亚基相结合。但是 PP2 功能的行使需要在
特异的调节亚基的帮助下，在细胞中定位或与特定

的作用底物相识别
［2］。按照亚基的结构、活力及是

否对二价阳离子存在依赖，PP2 进一步分为 3 个亚
类:PP2A、PP2B、PP2C。其中 PP2A 的活力不依赖于
二价阳离子;PP2B 的活力依赖于 Ca2 + /CaM;PP2C
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的活力依赖于 Mg2 +
或 Mn2 +。根据氨基酸序列及高

级结构的不同，丝氨酸 /苏氨酸蛋白磷酸酶又可分为
P 家族和 M 家族。PP1、PP2A 和 PP2B 都属于 P 家
族，而 PP2C 与位于线粒体上的丙酮酸磷酸酶和其
他一些丝氨酸 /苏氨酸蛋白磷酸酶组成 M 家族［2］。
PP2C 同其他 PSPs 相比，最重要的特异性是它缺少
调节亚基，是一种单体酶，这使 PP2C 可以整合到不
同的结构中，弥补由于缺少调节亚基而存在的功能

缺陷。

2 PP2C 在植物中的数量和结构特征
PP2C 作为一类具有多种功能的组成型蛋白磷

酸酶，在生物体中作为负调节因子广泛参与由逆境

胁迫等引起的各种蛋白激酶信号途径。PP2C 类蛋
白在人类基因组中发现大约有 15 个，在线虫中有
近 8 个，在果蝇中有 10 个，酵母菌中仅有 7 个。在
植物中对于 PP2C 的报道主要集中在拟南 芥
(Arabidopsis thaliana)、玉米(Zea mays)、水稻(Oryza
sativa)等草本植物中，Schweighofer 等［3］报道了拟南
芥中 76 个 PP2C 基因，并将它们分成 10 个组。Xue

等
［4］
利用生物信息手段从拟南芥和水稻基因组中

分别分离出 80 和 78 个 PP2C，并分别将它们分为 13
和 11 个组。

PP2C 的催化区域含有 11 个保守的结构亚区，
这种独特的结构模式赋予了植物中多数 PP2C 的

C--端有保守的催化区域［5］，而 N--端则是保守性不
强、长度变化不一的延伸型区域，这些延伸型区域决
定了 PP2C 不同的功能［6］。在独立调节亚基缺失的

情况下，植物 PP2Cs N--端特有的延伸区域可能在底
物识别中起重要作用，同时还可以调节 PP2C 催化
亚基的酶活性。在有丝分裂原激活的蛋白激酶
(MAPK)中发现的激酶互作基序 KIM 与动物体内
发现的一些 MAPK 激酶(MAPKKs)或者 MAPK 磷酸
酶的基序相似，目前已经在几种 PP2C 类蛋白中被
鉴定出来

［7--8］。同样的 KIM 基序在植物的 MAPKK

中也被发现，例如，在苜蓿(Medicago sativa) MP2C
以及大部分的磷酸酶内，PP2C 催化结构域与包括
KIM 的 N 末端融合在一起［9］。

3 PP2C 参与的植物信号转导途径

作为一个庞大的家族，PP2C 通过与一些特定蛋
白激酶的对抗实现其对多种信号途径的负调控，

PP2C 在植物中的分支也说明了生物体内存在复杂
的信号机制。不同组的 PP2C 参与不同的信号调控
途径，或者通过不同的方式调控同一信号途径，如 A
组 PP2C 为 ABA 负调控因子，而 D 组 PP2C 中则可

能存在 ABA 正调控因子。
3. 1 PP2C 参与 ABA 信号途径

ABA 作为植物内源激素在响应干旱、寒冷、高
盐等非生物胁迫中具有重要作用，植体内存在大量

ABA 受体蛋白，通过与 ABA 的结合和对 ABA 信号
的转换实现 ABA 对逆境的响应［10］。对拟南芥
PP2C 的研究表明，PP2C 是 ABA 信号传递中关键的
负性调节因子，拟南芥中有 16 个 PP2C 基因受 ABA
诱导表达，其中 A 组 9 个成员全部受 ABA 诱导表
达，并且其中至少有 5 个成员已被证实对 ABA 信号
转导途径具有负调控功能

［4，11］。ABI1 和 ABI2 是拟
南芥中 2 个编码 PP2C 的基因，它们的蛋白质氨基
酸序列具有较高的同源性，二者包含核心区域的 C

端区域 86%同源，不保守的 N--端区域也有 48%的
同源性。ABI1 和 ABI2 隐形突变损伤在种子萌发上
对 ABA 更敏感，因此 ABI1 和 ABI2 被鉴定为 PP2C
成员中 ABA 信号途径的负调控因子;此外，PP2C 成
员中还有另外 3 个成员 PP2CA、HAB1、HAB2 在
ABA 信号途径中起负调控作用［3］。PP2C 能够通过

接触使 ABA 信号的正调节因子 SnRK2( SNF1--相关
激酶 2)发生去磷酸化作用而失活［12］。Ma 等［10］发
现 ABI1 /ABI2 能够与植物体内的 RCAR 蛋白相互
作用，发生依赖于 ABA 的失活反应，进而削弱其对
ABA 信号的负调控作用，RCAR /PYR /PYL 可能是

ABA 受体。Melcher 等［13］确认了 PYL2 --ABA --

PP2C 复合物的晶体结构，提出了 PP2C 能够作为

co--receptor促进 ABA 与 PYR /PYL 的结合，因此

PP2C /PYL 可能是 ABA 的真正受体。hab1--1、abi1--2
双突变能够提高植物的抗旱性，过表达 HAB 则导致
植株抗旱性减弱，说明 PP2C 在拟南芥逆境响应中
为负调控

［14］。PP2C 对 ABA 信号的正调控仅在山
毛榉(Fagus sylvatica)中有报道，山毛榉中至少存在
2 个 PP2C 成员，其中 FsPP2C1 与 ABI1、ABI2 具有
很高的同源性，超表达 FsPP2C1 的转基因拟南芥种
子对 ABA 不敏感，其萌发不受 ABA 抑制，表明
FsPP2C1 对 ABA 信号途径是负调控［15］。而超表达
FsPP2C2 的拟南芥植株则表现出对 ABA 及渗透胁
迫信号的敏感上升，转基因植株出现矮化和花期推

迟等现象，并且 ABA 响应基因 RAB18 的转录水平
明显提高，因此它是 ABA 信号途径的正调控因子，
经研究 FsPP2C2 参与了 GA 合成，说明 PP2C 可以
参与植物体内多种信号途径

［16］。
3. 2 PP2C 参与调控钾通道蛋白
酵母实验表明，A 组 PP2C 蛋白基因 AtPP2CA

能够通过其催化亚基与钾通道蛋白基因 AKT2 /
AKT3 结合［17--18］。AtPP2CA 和 AKT2 均在微管组织
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中表达且均受到 ABA 诱导，由于 AKT2 控制 K +
内

向通道，推测 AtPP2CA 通过调节 AKT2 控制逆境胁
迫状态和微管运输中的 K +

通道和膜极性。此外，

PP2C 成员 AIP1 还能与 AKT1 结合在 CBL--CIPK--

AKT 信号途径中起作用［19］。CBL(钙调磷酸酶 B 类
蛋白)是从拟南芥中分离的一组 Ca2 +

感应蛋白，通

过与一类丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶 CIPK(CBL--结合
蛋白激酶)相互作用，调节钾离子通道蛋白 AKT1 的

活性。大量研究表明，CBL--CIPK 信号转导网络在
环境信号中起重要作用，拟南芥中至少有 4 个 CBL

和 3 个 CIPK，可以组成 12 种不同的 CBL--CIPK，每
一种都能够激活钾通道蛋白基因 AKT1。推测 AIP1
对 AKT1 的去磷酸化作用和 CIPK 对 AKT1 的磷酸
化作用共同决定了 AKT1 通道蛋白的活性。因
AIP1 同 时 还 能 与 CIPK23 结 合，也 可 能 AIP1、
CIPK23 和 AKT1 先形成复合体，然后根据激酶 /磷

酸酶相对活性调节 CBL--CIPK--AKT 信号系统的开
闭，在胁迫转导信号中扮演角色

［19］。
3. 3 PP2C 负调控 MAPK 植物创伤信号途径
通过对不同植物中 PP2C 蛋白基因家族的研

究，发现该家族成员在 MAPK 创伤信号途径中发挥
着重要作用，其作用主要体现在对 MAPK 蛋白的去
磷酸化上。从苜蓿 cDNA 文库中筛选到的 MP2C 是
一个参与 MAPK 信号途径的 PP2C 类基因，直接作
用于 MAPK 途径中的 SIMK (胁迫诱导 MAPK)，
MP2C 通过对 SIMK 中 pTEpY 序列的苏氨酸残基去
磷酸化使 SIMK 途径失活，在 SIMK 途径中起负调控
作用
［9，20］。研究表明，拟南芥 PP2C 家族的 AP2C1

同样在 MAPK 途径中发挥着重要作用。AP2C1 是
一个新发现的植物体内的胁迫信号调节因子，它的

作用是使应激型的 MAPK 蛋白 MPK4 和 MPK6 失
活，进而引起乙烯合成量降低，致使植物体创伤信号

途径被削弱，最终导致植物体的免疫力下降
［21］，因

此它与 MP2C 一样在 MAPK 途径中起负调控作用。
而 AP2C1 突变体在受到创伤时能够产生大量的茉
莉酸，同时对病虫还具有较强的抵抗力，这进一步说

明 AP2C1 能够通过 MAPK 途径负调控植物对外界
损害的响应

［22］。
3. 4 PP2C 参与植物抗病害信号途径
植物在遭受病害时，会产生类似活性氧(ROS)、

水杨酸(SA)、茉莉酸( JA)、乙烯(ET)等化学物质作
为信号分子，并通过相应的信号转导途径激活相关

基因的表达。PP2C 作为植物体内较大的一类蛋白
磷酸酶家族，在植物抗病信号途径转导上同样发挥

着重要作用
［23］。OsBIPP2C2 是从水稻 cDNA 文库

里筛选到的新型的 PP2C 家族基因，它编码 380 个

氨基酸，包括 PP2C 的全部 11 个保守催化区域。苯
并噻二唑( BTH) 能够显著诱导 BIPP2C2 的表达。

另外，BIPP2C2 在转基因烟草中的过量表达提高了
其对烟草花叶病毒和疫霉病菌的抵抗力。更为重要
的是研究发现 OsBIPP2C2 过量表达型转基因烟草
的防卫基因能够稳定表达，这说明 BIPP2C2 在植物
的抵抗病毒侵害的防御机制中发挥着重要作用

［24］。
NtPP2C1 是从烟草中得到的一个 PP2C 家族基

因。根据以往的研究，该基因能够在干旱胁迫下强
势表达，但是会在氧化胁迫和热激的条件下被抑

制
［17］。最新的研究发现，NtPP2C1 同 ROS 的生产
系统之间存在着直接的联系。研究者使用 RNA 印
迹分析的方法，发现在隐地蛋白处理下，转 NtPP2C1
基因的烟草细胞中 ROS 的合成量显著降低，表明
NtPP2C1 对 NtrbohD 有负调控作用，说明 PP2C 对于
信号通路的干预与 ROS 的合成是紧密联系的，同时
PP2C 家族还有可能对细胞内的氧化还原平衡同样
起调控作用

［25］。

4 展 望

PP2C 作为一大类重要的蛋白磷酸酶，通过催化
底物蛋白的去磷酸化反应，调控植物逆境信号途径，

而植物体内 PP2C 的多样性则表明不同的组织和器
官中信号转导机制的多样性。最近，研究者们发现
PP2C 除了负调控 ABA 信号外，还可能和 PYL 家族
的成员结合共同作为 ABA 受体，这使得 PP2C 的作
用机制更为复杂。

过去针对 PP2C 的研究，主要是通过体外实验
的方法来实现，比如蛋白重组、酵母杂交，只能对酶
的功能及作用底物等信息进行基本的定义和推测，

没有实现基于细胞学的功能验证。现在，通过目标
蛋白在拟南芥悬浮细胞原生质体中的短暂表达，可

以直接从原生质体中提取蛋白质对 PP2C 酶活性进
行直接测试，研究 PP2C 在活细胞内的作用。这种
体内研究系统对分析细胞内活性酶的合成、酶的作
用底物以及相关的酶促反应等具有重要意义，也为

今后对新的 PP2C 家族成员的研究提供了研究方

法
［26］。随着现代生物技术的飞速发展，如 T--DNA

插入突变体分析、RNA 干涉技术、DNA 微阵列技术
以及蛋白质组学的应用，PP2C 的底物和作用机制
以及在植物中的功能将得到全面解析。
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